L’allométrie pondérale encéphalo-somatique

chez les Urodéles.

I1. Relations interspécifiques

par Michel Tuireavu *

Résumé. — Cette étude porte sur la laison pondérale encéphalo-somatique interspécifique
de 40 espéces d’Urodéles adultes, prélevés dans la nature. La corrélation logarithmique fournit
une droite d’allométrie de pente AMR = 0,607 (r = 0,9665) dont la signification est discutée.
L’ordonnée a l'origine de cette droite sert au calcul de I'indice d’encéphalisation de chaque espéce.
Le niveau d’encéphalisation est relié¢ a4 I'adaptation aux diverses niches écologiques, chaque famille
eonstituant une radiation adaptative. Quelques éléments de discussion sont apportés pour argu-
menter sur le caractére arbitraire (ou non) de la classe des Amphibiens.

Abstract. — This study deals with the ponderal encephalo-somatic interspecific relationships
of 40 species of adult Urodeles collected in nature. The logarithmic correlation yields an allome-
tric line with an AMR slope = 0,607 (r = 0,9665), the significance of which is discussed. The ordi-
nate at the origin of this line serves to calculate the index of encephalization of each species. The
level of encephalization is associated with adaptation to diverses ecological niches, each family
eonstituting an adaptative radiation. Several elemcnts of discussion are furnished to support
arguments for or against the arbitrary character of the class of Amphibians.

INTRODUCTION

Les valeurs pondérales moyennes eneéphalique et somatique d’Amphibiens adultes
sont fort peu eonnues. Dusois (1914), Brummerkame (1940) et Count (1947) ont rassemblé
les quelques données de la littérature. Crice et Quirine (1940) ont étudié un trés grand
nombre d’espéees, mais seulement un Anoure et aueun Urodéle. A I'oeeasion de I'étude
intra-spéetfique de Salamandra s. fastuosa (Tuireav et coll., 1973), Euproctus asper (Tui-
rEav, 1973) et Triturus h. helveticus (Tmireav, 1974) nous avons ealculé des valeurs
pondérales encéphalique et somatique moyennes, earactérisant ees espéees. Dans ce tra-
vail, nous présentons nos résultats sur 40 espéces et sous-espéees reeouvrant 5 familles
d’Urodeles (représentées par 399 individus).

Réeemment (Tuireau, 1975 @) nous avons analysé I'allométrie pondérale intraspéei-
fique eneéphalo-somatique chez les Urodéles et quelques problémes d’évolution ont été
abordés. La présente étude, interspéeifique, est I'oeeasion de tester 'homogénéité (taxi-
nomique et évolutive) au sein de 'ordre, par I’estimation de 'axe majeur réduit et de 'indice
d’eneéphalisation.

* Laboratoire de Zoologie (Reptiles et Poissons), Muséum national d’Ilistoire naturelle, 57, rue Cuyier,
75005 Paris, et Laboratoire de Neuroanatomie comparée, Université Paris VII, 2, place Jussieu, 75005 Paris.
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TasLeau I — Données spécifiques.
| oT— Poips Poips INpICE
Espi LFFECTIF .- . A 2 B
SPECE Nl ENCEPHA- SOMATIQUE D ENCEPHA-

LiQue Pe 2 Ps 3 Lisation le

AMBYSTOMATIDAE

Ambystoma maculatum (Shaw, 1802) 3 37,2 144,5 96
Amby.loma species 1 72 526 84
Ambystoma texanum (Matthes, 1855) 4 15,2 40,9 84
Dicamplodon ensatus (Eschscholtz, 1833) 1 116,9 8182 105
Rhyacotriten olympicus (Gaige, 1917) 2 12 11,4 144
Hy~xoBiiDAE
Hynobius naevius (Schlegel, 1838) 1 19,2 455 99
Hynobius nebulosus (Schlegel, 1838) 1 9 20 77
Onychodactylus japonicus (Ilouttuyn, 1782) 18 21,6 o1 104
PLETHODONTIDAE
Aneides lugubris (Hallowell, 1849) 2 23,5 45,9 121
Batrachoseps attenuaius (Iischscholtz, 1833) 3 4,2 7,1 67
Bolitoglessa cltamazonica (Cope, 1874) 1 8,8 10 114
Desmognathus monticola (Dunn, 1916) 1 10,8 39 61
Ensatina eschscholiziv zanthoptica Stebbins,

1949 2 27 40,5 150
Eurycea bislineaww wilderae Dunn, 1920 1 78 13,4 85
Eurycea lungicauda (Green, 1818) 3 14,2 20,4 120
Hydromantes italicus strinatic Aellen, 1958 13 21,8 22,7 172
Plethodon cinereus (Green, 1818) 11 6,4 8,9 89
Plethodon glutinosus (Green, 1818) 1 12,8 19 113
Plethodon jordani shermani Stejneger, 1906 1 6 7,2 95
Plethodon richmondi Netting et Mittleman,

1938 7 8,4 12,4 96

PrOTEIDAE
Necturus maculosus (Rafinesque, 1818) 2 114 948,5 9%
Preteus anguinus Laurenti, 1768 3 33,7 153,3 84
SALAMANDRIDAE
Cynops pyrrhogasier (Boie, 1826) 3 18,6 40,8 103
Euprocus asper (Dugés, 1852) 9 25,3 70,4 101

Euproctus asper castelmuuliensis Wolters-

torft, 1925 33 25,2 60,1 110
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S Poips Poips [NpiCcE
EsprcE lw"'l:if'rw ENCEPHA- SOMATIQUE D' ENCEPHA~
LIQUE Pe?2 Ps3 LIsATION le 4
Euproctus montanus Savi, 1838) 3 14,4 20,5 121
Notophthalmus viridescens (Rafinesque, 1820) 1 10,2 21,8 83
Pleurodeles waltli Michahelles, 1830 4 32,3 172,4 75
Salamandru atra Laurenti, 1768 14 26,9 59,5 118
Salamandra salamandrea fastuwosa Schreiber,

1912 75 40,7 186,6 90
Salumandra salamandra terrestris Lacepéde,

1788 25 34,7 108,4 106
Taricha rivularis (Twitty, 1935) 7 33,8 110 102
Triturus alpesiris (Laurenti, 1768) 29 14,2 24,2 108
Triturus boscai (Lataste, 1879) 3 12,7 19,2 111
Triturus cristatus (Laurenti, 1768) 3 229 58,3 102
Triturus helveticus (Razoumowsky, 1789) 78 8 10,1 103
Triturus marmeratus (Latreille, 1800) 3] 30,6 104,3 96
T'riturus montandont (Boulenger, 1830) 9 9,1 12,3 104
Triturus ¢ulgaris (Linnaeus, 1758) 15 8,4 14,5 101
Tylototriton verrucosus Anderson, 1871 3 34,9 129,2 96

Des individus adultes seulement.
En milligrammes.

En décigrammes.

Ie = 100 b/bo (voir le texte).

oo

MATERIEL ET METUODE

Dans le tableau 1, nous donnous la liste des espéces étudiées 1. Nous avons isolé les
individus adultes des juvéniles, au moyen de critéres morphologiques (taille, aspect du
mamclon cloacal, caractéres sexuels secondaires) et anatomiques (développement du trac-
tus génital, en particulier) ; seuls les individus adultes ont été retenus dans la caractéri-
sation de chaque espéce. La recherche des valeurs pondérales individuelles encéphalique (Pe)
et somatique (Ps) suit un protocole cxpérimental strict (Tnireau et coll., 1973). Les valeurs

Ps sont toujours tirées d’'une moyenne arithmétique des individus. Dans quelques cas :
Salamandra s. fastuosa (Tmreauv et coll., 1973), Euproctus asper (Tuireav, 1973) et Tri-
turus helveticus (Tiireau, 1974), nous avons déduit & partir de I’axe majeur réduit, la

valeur Pe correspondant au Ps. Dans tous les autres cas, la valeur Pe est directement obte-
nue par la moyenne arithmétique. Pour Salamandra s. fastuosa, nous avons redressé 'impré-
cision qui s’était glissée dans notre article (Tuireau et coll.,, 1973) en ne tenant compte,
cette fois, que des individus adultes. [l est indispensable, dans une étude interspécifique,

1. Pour alléger le texte, nous utilisons la nomenclature trinominale pour les seules sous-espéces autres
que la sous-espéce nominative ; les noms d’auteurs apparaissent seulement dans le tableau I.
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de ne retenir que les individus adultes ; les juvéniles apparaissent surcéphalisés puisque,
comme nous le verrons, I’allométrie intraspécifique est plus faible que l'allométrie inter-
spécifique (sauf chez Salamandra atra ; Tuireav et Bavcuor, 1974).

TasLeav II. — Variabilité intrinséque du poids encéphalique
chez les Urodéles.

EspicE Errectir ! ERreUR
N STANDARD 9, 2Sm 9
Batrachoseps attenuatus 25 7,32
Euproctus a. castelmouliensis 33 6,72
Hydromantes italicus 24 9,98
Onychodactylus japonicus 18 5,b4
Salamandra atra 14 8,31
Salamandra s. f[astuosa 82 3,18
Salamandra s. terrestris 25 13,37
Triturus alpestris 24 7,79
Triturus helveticus 78 14,25

1. Individus adultes et juvéniles ; adultes seuls pour Salamandra atra.
2. Erreur standard moyenne : 9,05 %,.

Il est bien évident que la valeur Pe et Ps d’une espéce est tributaire de I'effectif des
individus pesés mais aussi d’un certain nombre d’autres facteurs de fluctuation que nous
avons déja signalés (Tmreau, 1975 a). Pour quelques espéces (tabl. 1), nous avons calculé

la variabilité intrinséque de Pe; elle est bien inférieure & sa variabilité globale (tributaire
de Ps). La méthode de calcul a déja été indiquée (Tuireau et coll., 1973). Nous n’avons
pu effectuer cette recherche que sur les 9 espéces dont nous avons déterminé I'allométrie
mtraspécifique (Tmreau, 1975 a). Toutes les autres espéces ont été affectées d’'une varia-
bilité de 9 9,, valeur moyenne chez les Urodéles (tabl. II).

L’allométrie pondérale encéphalo-somatique Pe = b.Ps* traduit « ... des relations
aussi dissemblables que celles qui peuvent unir un jeune animal et ’adulte correspondant,
deux adultes de la méme espéce, ou deux adultes d’espeéce différente » (Teissier, 1948).
Nous allons réaliser une analyse interspécifique de cette relation, chez les Urodéles, en
recherchant les valeurs de b et o (AMR). Dans un précédent article (Tmireauv, 1975 a),
nous avons donné les raisons du choix de ’axe majeur réduit (AMR) pour exprimer I’allo-
métrie de la distribution logPe-logPs. L’encéphalisation de chaque espéce est calculée &
partir de 'ordonnée & P’origine b° de PAMR interspécifique des Urodéles. L’encéphalisation
moyenne du groupe (b°) est arbitrairement portée a la valeur 100, indice de référence pour
I’encéphalisation de chaque espéce. Pour chaque couple de valeurs logPe-logPs représen-
tative d’une espéce, on méne la paralléle a la droite d’allométrie, elle coupe 'axe des y en
un point b qui traduit 'indice d’encéphalisation de I’espéce au moyen de la formule Ie =
100.5/b°. Ainsi défini, I'indice d’encéphalisation est « libéré » du Ps qui est ramené & 'unité ;
nous aurons ’occasion de reprendre ce probléme.
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RésvrnTaTs

L.e modeéle mathématique Pe = 6.Ps* a été appliqué pour la premiére fois, statistique-
ment et sur des groupes taxinomiques restreints, par voxn Bonin (1937). Les auteurs modernes
ont hérité de cette méthodologic, mais ils divergent parfois sur 'interprétation a4 donner
aux parameétres b ct o ; les résultats trouvés chez les Urodéles vont étre 'occasion de contri-
buer & la solution de cette question.

L. Valeur et signification de I'allométrie interspécifique chez les Urodaéles
a — Considéralions générales

Dusots (1914) déclare : « In species of Vertebrates that are equal in organisation (syste-
matically), in their modus of living and in shape, the weights of the brains are proportional
to the 5/9 power of the weights of the bodies. » Pour une couple d’Anoures (Rana cates-
beiana-Rana esculenta) la valeur de o = 0,3843 n’entre pas dans la loi énoncée : 'auteur
retient alors la couple Rana catesbeiana-Rana fuscal, pour laquelle o = 0,5501 ! L’idée de

BranpT (1867) et de SxeLr (1892) est que le poids encéphalique (Pe) se trouve lié fonction-
nellement & la surface corporelle, ¢’est-a-dire & la puissance 2/3 du poids somatique (Ps), soit :
Pe = 5.Ps%57 Laricoue (1934) n’envisagea jamais de fagon critique les travaux de Durois
et, bien que séduit par I'explication physiologique de la valeur de 'allométrie, il accepta
les résultats de Dusois et méme les corrobora par ses recherches sur les Oiseaux (LarrcQue
et Girarp, 1905).

Depuis von Bonin (1937), la valeur de I'allométrie interspécifique (x) a été calculée
pour un certain nombre d’unités taxinomiques de Vertébrés : Insectivores, o = 0,64 (Bau-
cuor et SterHAN, 1964); Insectivores de base, o = 0,63, et Prosimicns primitifs, « — 0,639
(Baucuor et Stepnax, 1966) ; Chiroptéres, « = 0,64 (PirLoT et SteEPnAN, 1970) ; Rongeurs,
o = 0,649 (Compornt-MonmieNavur, 1973) ; Sauricns, « = 0,639 (PraTer, 1972) ; Téléos-
téens, « = 0,653 (Ribet, 1973) ; enfin Jerisonx (1961) a montré que les Mammiféres fos-
siles de I'éocénc ct de I'oligocénc se répartissent le long de droites paralleles, de pente proche
de 2/3. Quclques remarques s’imposent. Toutes ces valeurs de o ne sont pas exprimées
par 'axe majeur réduit mais parfois par le coefficient dec régression : il ¢n résulte une diffé-
rence minime, puisque la corrélation cst toujours étroite. Bauvcuor et Stepuan (1966 et
1969), Pirrot et Stepiax (1970) ont remarqué que la valeur de « variait selon les limites
taxinomiques choisies. Pour I’ensemble des Insectivores et des Primates o — 0,931, valeur
proche de l'isométric (reflétant une conservation de la forme géométrique) ; en fait, il
s’agit d’une relation composite formée de niveaux successifs ou la fonction (sensorielle et
motrice) se trouve conservée (Bavcuor, 1972). La prise cn considération de ces résultats
permet de penser que pour une unité taxinomique homogenc, I’allométrie pondérale encé-
phalo-somatique de I'ensemble de ses représentants a une valeur proche de 0,67. Ainsi,
Bavcnor et PraTer (1973) ont défini la notion d’allométrie de filiation « ... qui lie des ani-
maux ayant eu dans le passé paléontologique plus ou moins ancien les mémes ancétres ;

1. Rana fusca Thomas = Rana temporaria 1.
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ANe.m.

N-40
AMR:0,607
r.09665 X GAmm.

©Ba.a.

Log Ps

T T ¥ Y T

1 1,5 2 25
Fic. 1. — Relation encéphalo-somatique interspécifique
chez les Urodéles (coordonnées logarithmiques).

Ambystomatidae (carrés blanes) : Am.m., Ambystoma maculatum ; Am.sp., Ambystoma species; Am.t.,
Ambystoma texanum ; Di.e., Dicaniptodon ensatus ; Rh.o., Rhyacotriton olynipicus.

Hynobiidae (cercles noirs) : Hy.na., I1ynobius naevius ; Hy.ne., ITynobius nebulosus ; On.j., Onychodactylus
Jjaponicus.

Plethodontidae (cercles blancs avec un point noir) : An.l., Aneides lugubris ; Ba.a., Batrachoseps attenuatus ;
Bo.a., Bolitoglossa altamazonica; De.m., Desmognathus monticola ; En.c.x., Ensatina eschscholtsit
xzanthoptica ; Eu.b.w., Eurycea bislineata wilderae ; Eu.l.,, Eurycea longicauda ; Hy.i.s., Hydromantes
italicus strinatii ; Pl.c., Plethodon cinereus ; Pl.g., Plethodon glutinosus ; PlLj.s., Plethodon jordani sher-
mani ; PLr., Plethodon richmondi.

Protcidae (triangles noirs) : Ne.m., Necturus maculosus ; Pr.a., Proteus anguinus.

Salamandridae (carrés noirs) : Cy.p., Cynops pyrrhogaster ; Eup.a., Euproctus asper ; Eup.a.c., Euproctus
asper castelmouliensis ; Eup.m., Euproctus montanus ; No.v., Notophthalmus viridescens ; Plw., Pleu-
rodeles svaltli ; Sa.a., Salamandra atra ; Sa.s.f., Salamandra selamandra fastuosa ; Sa.s.t., Salamandra
salamandra terrestris ; Ta.r., Taricha rivularis ; Tr.a., Triturus alpestris; Tr.b., Triturus boscai ; Tr.c.,
Triturus cristatus ; Tr.h., Triturus helveticus ; Tr.ana., Triturus marmoratus ; Tr.mo., Triturus mon-
tandoni ; Tr.v., Triturus vulgaris ; Ty.v., Tylototriton verrucosus.

ADLR., axe majeur réduit ; N., effectif ; Pe., poids encéphalique ; Ps., poids somatique ; r., cocfli-
eient de corrélation. L'étoile marque le centre de gravité de la distribution.
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cela implique qu’il y a effectivement filiation des espéces étudiées ; on peut donc par cette
méthode étudier des familles, a la limite des ordres, mais il semble bien diflicile d’aller
au-dela. » Selon Brummerkame (1940) et Bavcuor (1972), lallométrie de filiation supé-
rieure a 2/3 est composite ; elle résulte d’une succession d’allométries élémeuntaires (de
pente 2/3) séparées entre elles par des « sauts évolutifs ».

En somme, la valeur de 'allométrie (AMR) interspécifique encéphalo-somatique est
la résultante d’un certain nombre de facteurs : les valeurs Pe et Ps doivent étre connues
avec précision pour le maximum d’espéces du groupe taxinomique choisi, dont la filiation
est stre et la variation de Ps grande.

b — Etude des Urodéles

L’étude des relations interspécifiques de 40 espéces et sous-espéces d’Urodeles conduit
a l'ajustement suivant : AMR = 0,607 (r = 0,9665). La prise en considération d unités
taxinomiques plus restreintes donne des résultats peu différents entre les Salamandridae
(AMR = 0,571 et r = 0,9801 pour n = 18) et les Ambystomatidae (AMR = 0,551 et r =
0,9815 pour n = 5). En revanche, les Plethodontidae différent notablement (AMR = 0,87
et r = 0,8802 pour n = 12). Enfin, si nous envisageons les diverses espéces de T'riturus, nous
trouvons une allométrie (AMR = 0,583, r = 0,9968, n = 7) proche de celle qui a été trouvée
chez les Salamandridae.

Comment interprétcr les résultats trouvés chez les Urodéles ? La figure 1 donne le
nuage de dispersion logPe-logPs des points représentatifs des diverses espéces étudiées.
En joignant les points extrémes de la dispersion pour chaque famille, I’on obtient la figure 2
qui permet d’emblée de faire plusieurs constatations. Les polygones de dispersion des Sala-
mandridae et des Ambystomatidae sont étendus selon Ps ct étroits selon Pe. En revanche,
des formes cn majorité de petite taille, les Plethodontidae, présentent un polvgone de dis-
persion étendu selon Pe et étroit selon Ps. L’ajustement (de corrélation assez lache, r =
0,8802) fournit une valeur AMR = 0,87 qui pourrait &tre reliée a la reconnaissance de cou-
pures taxinomiques subséquentes au genre (supergenre, tribu, sous-famille, c¢f. Brame,
1967). Toutefois, il n’a pas été possible de mettre en évidence des « sauts évolutifs » par
groupe taxinomique, ce qui signifierait que les variations de I’encéphalisation seraient plu-
tot lides & un niveau d’évolution propre 4 chaque cspéce. En d’autres termes, le groupe des
Plethodontidae représenterait une modulation autour du type fondamental. Celui-ci
s’exprime quantitativement par la valeur 4°, pour AMR = 0,607 avec r = 0,9665. Dans
I'étude de 'encéphalisation, nous nous référerons a cette valeur 4°, choix dont nous justi-
fierons le bien-fondé (a posteriori) en recherchant I'indice d’encéphalisation moyen des
Plethodontidae, des Salamandridae et des Ambystomatidae.

Nous préférons retenir la valear AMR = 0,607 (plutdt que celle d’un autre groupe
taxinomiquement inférieur) car elle satisfait mieux le concept d’allométrie interspécifique
selon Sneir (1892), von Bosin (1937), Bavcnor et Prater (1973).

Le cas des Plethodontidae montre qu’il convient de rechercher une allométrie de réfé-
rence, que n’apportent aucune des familles (Plethodontidae, Salamandridae et Ambysto-
matidae) analysées séparément. Les Urodéles, pris dans leur ensemble, constituent la meil-
leure approche. Toutefois, on peut se demander, puisque la basc des polygones de disper-
sion (fig. 2) est sensiblement paralléle a la droite d’ajustement des Urodéles, si les espéces
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LogPe

1 15 .2 25 3 LogPs

F1. 2. — Relations encéphalo-somatiques interspécifiques chez les Urodéles (coordonnées logarithmiques).
Polygones de dispersion des Ambystomatidae (carrés blancs), Plethodontidae (cercles blanes avec un
point noir) et Salamandridae (carrés noirs}. Mémes conventions que dans la figure 1.

les moins eneéphalisées ne seraient pas susceptibles de eonstituer un groupe de base (Bav-
cuot et STEPnAN, 1964). Nous aurons I'oeeasion de reprendre cette question.

Le ealcul de I'indice d’eneéphalisation des diverses espéecs d’Urodeéles permettra des
rapproehements avec leur position éeologique, taxinomique ou évolutive. Nous aborderons
la question de Porigine des Amphibiens en recherchant les indiees d’encéphalisation de
quelques Anourcs. Au préalable, nous démontrerons que I'orthogenése du poids somatique,
dans le cas des Urodéles, n’est pas responsable d’une augmentation de I'encéphalisation.

2. L’indice d’encéphalisation des Urodéles

a — Orthogenése somato-pondérale et encéphalisaiion

Dans une réeente note, Bauvcnor (1972) a montré que 'augmentation de I'eneéphalisa-
tion dans la lignée menant des Inseetivores aux Primates eomprenait un processus double.
D'une part une « vitesse d’eneéphalisation relative » (a I'intérieur de ehaque unité systé-
matique) traduit I'augmentation des eoellicients b avee la taille somatique (Count, 1947 ;
Le Garric, 1953 et Gourp, 1971), d’autre part des « sauts évolutifs » sont responsables
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d’une vitesse d’encéphalisation globale plus rapide. Nous nous sommes demandé si le-méme
phénomeéne existait chez les Urodeéles. Le calcul de I'indice d’encéphalisation des centres
de gravité de chaque famille (5 << n << 18) montre qu’elles se situent presque au méme
niveau : le = 102,3 (Plethodontidae), le = 100,9 (Salamandridae) et le = 100,3 (Ambys-
tomatidae). L’ajustement des couples de valeurs log b-log Ps (r = 0,1294) indique qu’il
n'y a pas de lien entre 'augmentation pondérale et I'indice d’encéphalisation. Donc, la
méthodc de calcul de I'indiee d’eneéphalisation qui rapporte le poids somatique & I'unité
n’est en rien préjudiciable pour I’étude des Urodéles ; par ailleurs, nous montrons ainsi
que les variations de I'indice d’encéphalisation ne correspondent pas & un « saut évolutif »
d’une famille tout entiére.

b — Encéphalisation et lignées évolutives chez les Amphibiens

Nous avons recherché les valeurs pondérales eneéphalique et somatique moyennes
de quelques Anoures. Les données de la littérature ont été retenues pour les especes sui-
vantes : Alyles obstetricans (Laurenti), Dicroglossus occipitalts (Ginther), Hyla arborea
Linné, Rana catasbeiana Shaw, Rana pipiens Schreber, Rana temporaria Linné, Xenopus
troptcalis (Gray) (cf. Waterrot, 1912 ; CriLE et QuiriNg, 1940 ; Counr, 1947). Quelques
autres espéces [Bufo bufo (Linné¢), n = 100 ; Discoglossus ptctus Otth, n = 30 ; Nectophry-
notdes occidentalts Angel, n = 80 et Rana esculenta Linné, n = 89| ont fait I'objet d’une
recherehe d’équipe (Baucnor, Diaane, Prater, Rinper et THireav), sur des effectifs (n)
parfois élevés. Les valeurs logPe-logPs de ces 11 espéces d’Anoures ont conduit & un
ajustement AMR = 0,605 (r = 0,9772) assez voisin de ce quc nous avons trouvé chez les
Urodéles (AMR = 0,601 et r = 0,9665). En revanche, pour I'ensemble des Amphibiens
(40 Urodéles et 11 Anoures) la valeur AMR = 0,651 (r = 0,9691) est bien plus proche de
celle qui a été fournie dans la littérature pour d’autres unités taxinomiques (déja citées),
et voisine de I’exposant 2/3. Nous proposons de relier ces premiers résultats — qui seront
complétés et approfondis ultérieurement (Baucuot et coll.) — & la question des affinités
évolutives chez les Amphibiens.

[.’ajustement pour les Anoures (AMR = 0,605) et pour les Urodéles (AMR = 0,601)
semble en faveur d’un rapprochement des deux ordres (lignées ¢volutives), puisque les
résultats sont trés semblables. La valeur AMR = 0,651 de la classe des Amphibiens indi-
querait l'existence d’une eommunauté de filiation (Parsons et WirLLiams, 1962 et 1963).
Mais la recherche de 'indice d’encéphalisation moyen (pour AMR = 0,601) indique que les
Anoures sont plus encéphalisés (Ic = 143) que les Urodéles (Ie = 100). Il existerait donc
un « pas évolutif » entre Urodéles et Anoures, ce qui pourrait incliner cn faveur d’une inter-
prétation diphylétique de la classe des Amphibiens (Jarvik, 1960).

¢ — Généralités sur Uencéphalvsation des Urodeles

Nous avons vu que 'encéphalisation moyenne des Plethodontidae (n = 12}, des Sala-
mandridae (n = 18) et des Ambystomatidac (n = 5} s’écarte fort peu de la valeur de réfé-
rence pour les Urodéles. Quant aux familles des Hynobiidae (n = 3) et des Proteidae
(n = 2), 1l est plus difficile de se prononcer, compte tenu du petit nombre d’esptces étu-
diées. Chez les Plethodontidae, 'amplitude de I’encéphalisation est beaucoup plus large
(61 < Te < 172, soit 2,82) que chez les Salamandridae (75 << le < 12, soit 1,61) (fig. 3).
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Pour les Ambystomatidae, la variation est intermédiaire (84 < Ie << 144, soit 1,71), en
raison du niveau d’eneéphalisation de Rhyacotriton olympicus. Quelle signifieation eon-
vient-il de donuer & I'indice d’eneéphalisation ? Précisons préalablement que les valeurs
fournies dans le tableau 1 sont cncadrées d’une variabilité (Sm 9,) ealeulée (tabl. I1) pour
quelques espeees d’effeetif élevé (14 < n << 82); la valeur moyenne est Sm % = 9,05.
Leffectif des individus adultes d’'une méme espéee varie de 1 4 78 (tabl. 1) ; bien entendu,
on ne peut qu’approeher Pe et Ps d’une espéce faiblement représentée. Il est évident que
I'enecphalisation de I'individu « moyen » d’une espéee se trouve « libérée » de la vitesse de
eroissanee relative intraspéeifique, qui est en moyenne ehez les Urodéles AMR = 0,5 (Tui-
rREAU, 1975 a). Les valeurs spéeifiques de I'indiee d’eneéphalisation sont I'indieation d’une
modification quantitative des diverses struetures encéphaliques ; nous aurons 1’oecasion
de la mesurer dans nos travaux ultérieurs. Dans la série des Vertébrés, 'augmentation de
Iencéphalisation est liée a évolution phylogénétique (verticale) : le « pas évolutif » Uro-
déles-Anoures en est une illustration. En ee sens, les diverses familles d’Urodéles ayant
une encéphalisation moyenne semblable, on peut estimer qu’elles sont aetuellement au
méme niveau d’évolution phylogénétique en constituant un ordre homogéne. D’autres
eritéres paléontologiques, ostéologiques ou biologiques permettent de reeonstituer des
arbres phylogénétiques d’ensemble (Nonre, 1931 ; Herre, 1935; Ftun, 1960 ; Tuorx,
1969), ce qui est plus difheile & partir de I'encéphalisation des Urodéles aetuels. Nous esti-
mons que pour ehaque famille Pamplitude de I’encéphalisation est surtout un repére de
sa radiation adaptative, ¢’est-a-dire de sa réussitc a eonquérir les diverses niehes éeologiques
(évolution horizontale). l.e niveau d’eneéphalisation serait done & relier aux réponses adap-
tatives aux pressions éeologiques du milieu. 11 se pourrait aussi que I'on arrive a établir
un lien avee I'éthologie (Bauvcnor et Stepnan, 1966 et 1969) mais ceci semble plus aléatoire
ehez des Vertébrés inféricurs peu diversifiés a ce point de vue (faute d’étre encore suflisam-
ment connus ?). Le mode de raisonnement qui établit un lien entre I’cneéphalisation et
I'écologie des animaux procéde par analogie ; ultérieurement, nous pourrons relier le déve-
loppement quantitatif partieulier d’une structure eérébrale avec tel ou tel aspeet biolo-
gique. Nous allons étudier maintenant la signifieation par rapport a ’éeologie de I'eneé-
phalisation pour plusieurs espéees de Plethodontidae, Salamandridae, Ambystomatidae
Hynobiidae et Proteidae (fig. 3).

d — Etude des Plethodontidae

Du~~ (1926) écrivait & propos des Plethodontidae « ... Parallelism and Orthogenesis
indicate influence of the heredity-bearing material, just as surely as Jordan’s Law, Osborn’s
Law, and the precedence of Funetion over Form indieate influenee of the Environment. »
Par I'étude de I'encéphalisation, nous aborderons surtout « ’Oshorn Law » sur la radiation
adaptative que Wake (1966) définil ainsi chez les Plethodontidae : « The radiation has
been extensive and complex, with the adaptations appearing in parallel and multiple
parallel lines found within the family and familial subgroups. The result is an evolutio-
nary pattern that is eharaeterized by the mosaic distribution of primitive and advaneed,
generalized and specialized characters on all taxonomic levels. »

e genre Plethodon représente le groupe de base des Plethodontini : « ... same mode
of life history is apparently found throughout the entire genus » (Nosre, 1931) ; « Pletho-
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don is the central and most generalized offshoot » (Wake, 1966). L’étude de I'encéphalisa-
tion corrobore ces allirmations. Le groupe Plethodon a une encéphalisation (89 < le < 113)
qui lui confére une position centrale, tandis que Ensatina et Aneides apparaissent plus
encéphalisés. Aneides est spécialisé dans un mode de vie arboricole, alors que Ensatina,
forme terrestre (STEBBINS, 1954), a un pouvoir d’autotomisation de la queue, cc qui repré-
sente une adaptation 2 la vie terrestre : « Ensatina is as terrestrial as any member of the
family Plethodontidae and is probably the most terrestrial and xcric adaptated member
of its tribe. » (WakE et Dres~er, 1967.)

Le senl genre de la tribu des Hemidactylini, dont nous disposous, est Furycea. Son
encéphalisation varie pratiquement comme celle du groupe Plethodon. Selon Wake (1966) :
« Eurycea has become somewhat diversified. » Eurycea longicauda (le = 120) préseute un
niveau d’encéphalisation bien supérieur a celui de Eurycea bislineata wilderae (le = 85),
pourtant les deux espéces ont & peu prés le méme habitat. Cependant, Eurycea bislineata
wilderae est considéré par Wake (1966) comme une espéce primitive.

La tribu des Bolitoglossini est représentée par trois super-genres : Hydromantes, Boli-
toglossa et Balrachoseps ; nous avons étudié leur encéphalisation. La variation de Fencépha-
lisation des Bolitoglossini (67 << Ie << 172, soit 2,57) est beaucoup plus large que dans les
deux autres tribus de Plethodontinae : Hemidactylini (85 < Ie << 120, soit 1,41) et Ple-
thodontini (89 < le < 150, soit 1,69). Nous remarquons, a la suite de Wake (1966), que lc
groupe des Bolitoglossini « ... has differentiated to a greater degree than either of the other
two tribes. » Le genre ITydromantes a une aire de répartition disjointe (Europe et Cali-
fornie) de caractére relicte; Pon y rencontre les mémes conditions écologiques étroites
pouvant entrainer une spécialisation intense, surtout pour les formes européennes, éloi-
gnées du centre de dispersion primitif. L’encéphalisation d’Hydromantes ltalicus strinati
(le = 172) est la plus élevée parmi les Urodéles. Le genre Bolitoglossa (1e == 114) est adapté
a une vie arboricole, comme Aneides (Ie = 121) dont I'encéphalisation est seulemeut un
peu plus forte. 1l s’agit probablement d’un cas d’évolution paralléle, retrouvé au niveau
de ’encéphalisation. Le mode de vie de Batrachoseps est souterrain ; il en résulte diverses
adaptations morphologiques et physiologiques (STORER, 1925 ; Henbprickson, 1954);
le genre apparait comme hautement spécialisé (Wake, 1966). Cette spécialisation s’accom-
pagne d’un mveau d’encéphalisation peu élevé (Ie = 67).

La sous-famille des Desmognathinae est écologiquement la plus diversifice : « Radia-
tion within the subfamily is a miniature of that in the family as a whole » (WaxE, 1966).
Nous nc possédons qu’une seule espéce, il serait probablemeut fort intéressant de suivre
Pencéphalisation pour d’autres espéces dont le principal élément de divergence est Poceu-
pation de niches écologiques différentes (Dunn, 1917 ct 1926 ; Norre, 1931 ; HairsTon,
1949 ; Owcax, 1961 ; Wake, 1966). L'espece Desmognathus monticola (te = 61) est la moins
encéphalisée de tous les Urodéles ; ellc représente, selon Walle (1966), le sccond maillon
d’une chaine menant vers une vie terrestre.

e — Etude des Salamandridae

Les Salamandridae ont fait I'objet de travaux d’ostéologie (Borkay, 1928 ; Henrre,
1935 ; SteiNER, 1950 et von Wanrert, 1953), d’anatomie fonctionnelle (L¥pikE, ‘1955;
OzeT1 et Wake, 1969), d’éthologie (SartuEg, 1967) et d’évolution générale (WakE et OzeT1,
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1969). Nous nous proposons, par I’étude de 'encéphalisation, d’analyser la radiation adap-
tative que représente cette famille.

Le groupe T'riturus a une position presque centrale avec une encéphalisation (96 <
[e << 111) dont la variation cst restreinte. A partir des caractéres squelettiques, BoLkay
(1928) avait reconnu trois stades évolutifs constituant des sous-genres distincts (Palaeo-
triton, Mesotriton et Neotriton). Wake et Ozeri (1969) ont trouvé unc forte similitude au
sein du genre Triturus qu’ils placent, avee d’autres genres, dans un groupe (B) occupaut
une place intermédiaire entre des genres dérivés (groupe A) et primitifs (groupes C ct D).
Les niches écologiques conquises par plusicurs espéces de 7riturus sont trés semblables ;
il y a parfois cohabitation d’espéces différentes ; I'encéphalisation présente une forte homo-
généité.

En ne tenant compte que des genres étudiés par nous, Panalyse de Wake et Ozerr
(1969) donne le regroupement suivant : groupe A (Salamandra), groupe B (Triturus, Euproc-
tus, Cynops, Taricha et Notophthalmus), groupe C (Pleurodeles) et groupe D (Tylototriton).
Ces auteurs ont traité par les méthodes de la taxinomie numérique I’ensemble des Salaman-
dridae ; les caractéres retenus portent sur les mécanismes dc la nutrition, 'anatomie et
la biologie. Le classement par ordre décroissant du niveau d’encéphalisation s’établit ainsi :
Euproctus (Ie = 111), Salamandra (le = 105), Triturus (Ie = 104), Cynops (le = 103),
Taricha (e = 102), Tylototriton (Ie = 96), Notophthalmus (Ie = 83) et Pleurodeles (Ie = 75).
Comme Pon pouvait s’y attendre, nos résultats présentent des différences avec ceux qui
sont fournis par Wake et Ozerr (1969). Toutefois, nous estimons aussi qu’il existe un groupe
Triturus assez homogeéne auquel nous rattachons les genres Cynops et Taricha. Chez I'Eu-
procte, nous remarquons une variation de encéphalisation : Euproctus asper (Ie = 101),
Euproctus asper castelmouliensis (Ie = 110), Euproctus montanus (Ic = 121) qut est lc plus
encéphalisé des Salamandridae. Selon Bourencer (1917), le genre Euproctus ne serait pas
naturcl, il dissimulerait un phénoméne de convergence lié au biotope et au mode de vie
analogues. Despax (1923) arrive aux mémes conclusions par I’étude anatomique de la région
cloacale de ’Euprocte. Au point de vue de I'encéphalisation, le genre Euproctus apparait
variable, sans que l'on puisse, pour le moment, clairement analyser cette particularité.
Notons simplement (ue chez Euproctus montanus les poumons ont complétement disparu,
ce qui représente un caractére d’évolution (Lipike, 1955); Paccouplement peut avoir
lieu a terre (Tworn, 1969), ce qui dénote une importante faculté d’adaptation.

Comme chez I’Euprocte, I'encéphalisation de la Salamandre présente une forte varia-
tion : Salamandra s. fastuosa (le = 90), Salamandra s. terrestris (Ie = 106) et Salamandra
atra (le = 118). Le genre Salamandra présente un ensemble de caractéres primitifs et évo-
lués ; la viviparité est une spécialisation évolutive (indépendance du milieu aquatique)
dont les répercussions probables sur la croissance encéphalique ont été décelées (Tuirrau
et Bavcuor, 1974). La forte encéphalisation de Salamandra atra est peut-étre liée a la
viviparité de cette espéce. Selon Tuorn (1969), il s’agirait d’une réponse adaptative aux
conditions ¢cologiques de I'époque glaciaire.

« Notophthalmus and Taricha are very distinct genera, but cvidence for their close
relationship is fairly good » (Wake, 1966). I’encéphalisation de Notophthalmus viridescens
(Ie = 83) lw donne curieusement une position marginale au sein des Salamandridae sans
que Pon puisse relicr ce fait & un mode de vie éloigné du groupe 7Triturus. Classiquement, les
auteurs s’accordent (Herre, 1935; von Wauvrerr, 1953) pour rapprocher Pleurodeles et
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Tylototriton. Wake et Ozert (1969) nuaneent cette attitude : « Tylototriton is more closely
related to Pleurodeles than to any other genus but the similarity 1s at a low level in terms
of derived states. » L habitat étant trés différent d’un genre a I'autre, I'écologie des ani-
maux se trouve fortement modifiée, ee qui peut s’aeceompagner d’une différenee d’encépha-
lisation : Pleurodeles wallli (Ie = 75) est au niveau d’eneéphalisation le plus bas parmi
les Salamandridae et s’éearte de Tylototriton verrucosus (le = 96).

{ — Etude des Ambystomatidae

A partir de I'étude ostéologique de Dicamptodon et Rhyacotriton, Truen (1958) déelare :
« These forms are so distinct from each other and from the remainder of the family that
reeognition of three separate subfamilies is proposed. » L’étude de I'encéphalisation isole
surtout Rhyacotriton olympicus, trés encéphalisé (Te = 144), des autres espéees étudiées.
Ceel est partieuliérement intéressant : selon Wake (1966), les Plethodontidae dériveraient
d’un « Ambystomatid or preambystomatid aneestral stock ». La niche écologique parti-
eulitre et 'absenee de poumons de Rhyacotriton en font I’ « Ambystomatidae type » qui
aurait pu donner départ 4 la radiation des Plethodontidae. I.’étude de I'encéphalisation
étaye ces considérations, par son niveau élevé ehez Rhyacotriton olympicus. Ambystoma
texanum a tendance a présenter un eomportement fouisseur que Pon peut rapprocher de
sa modeste encéphalisation (Ie = 84).

g — Etude des Ilynobiidae

Les Hynobiidae dont nous avons disposé appartiennent au eentre de dispersion japo-
nais. Le genre I[lynobius montre une tendanee vers la vie fouisseuse, en partieulier chez
Hynobius nebulosus (Ie = 77) dont 'encéphalisation est faible. [lynobius nebulosus se
rencontre dans les eaux stagnauntes, alors que /ynobius naevius (le = 99) fréquente 'abord
des ruisseaux de régions aceidentées. Une espéee plus eneéphalisée, Onychodactylus Japoni-
cus (le = 104), se trouve dans les eaux courantes de montagne, les fissures de roehers ;
elle ne possede pas de poumons.

h — Etude des Proteidae

La famille des Proteidae n’est pas naturelle (Hecut, 1957) : elle présente un eas d’évo-
lution paralléle & partir de lignées néoténiques indépendantes. L’eneéphalisation indique
peu de différence entre Proteus anguinus (le = 84) et Necturus maculosus (Te = 94). L’habi-
tat de ees deux espéees, exclusivement aquatique, n’est pas fort éloigné ; toutefois, Pro-
teus anguinus est inféodé an milieu eavernicole, ce qui peut étre relié¢ a son encéphalisation
plus faible.

Discussion — CONCLL'S]()N

I’étude pondérale eneéphalo-somatique interspéeifique des Urodéles fournit un eer-
tain nombre de résultats contribuant i la eonnaissanee de 1'évolution du groupe. D’aprés
la valeur de I'allométrie (AMR = 0,651) nous serions tentés de reconnaitre une filiation
de classe, tandis que I'indiee d’eneéphalisation montre nettement qu’il y a un « pas évolutil »
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entre Anoures (le = 143) et Urodeles (le = 100). Par ailleurs, I'ajustement des Anoures
(AMR = 0,605) et des Urodéles (AMR = 0,607) favorise un rapproehement des deux
ordres puisqu’ils présentent la méme allométrie. A partir de ees résultats, il est préférable
de s’abstenir, pour le moment, de décider du caraetére arbitraire (ou non) de la elasse des
Aniphibiens. Toutefois, si le « pas évolutif » Urodéles-Anoures a des chanees d’étre confirmé
par des travaux ultérieurs sur les Anoures, nous estimons I'allométrie interspéeifique que
nous proposons (4 partir de 4 données fiables sur 11 valeurs seulement !) comme susceptible
d’étre modifiée chez les Anoures.

Le calcul de I'indiee d’encéphalisation (fig. 3) isole un certain nombre d’Urodeles peu
eneéphalisés, situés a la base des polygones de dispersion (fig. 2) : Batrachoseps altenuatus
et Desmognathus monticola (Plethodontidae), Notophthalmus viridescens et Pleurodeles waltly
(Salamandridae), Ambystoma species et Ambystoma texanum (Ambystomatidae). [’on
peut y adjoindre Hynobius nebulosus (llynobiidae) et Proteus anguinus (Proteidae) égale-
ment peu eneéphalisés. Ces 8 espéees pourraient définir un groupe de base dont I’allométrie
AMR = 0,649 (r = 0,9932) est trés proehe de la valeur 2/3. Toutefols, ee mode de regrou-
pement a I'inconvénient de rassembler des espéees d’écologie différente.

Une autre question est d’appréeier la signifieation que l'on doit donner a4 l'indiee
d’encéphalisation. A priori, ect indice n’a pas de raisons d’étre plus un critére d’anatomie
comparée que « 'enregistrement » de modalités éeologiques partieuliéres. 1l semble bien,
pour 'ordre ou les familles d’Urodéles, qu’il soit 'indication d’un stade d’évolution phylo-
génétique ; en ce seus, il peut étre envisagé eomme tout autre critére de I'anatomie eomparée,
avee 'avantage de ne pas poser de probléme d’homologie (I'encéphale étant pris dans son
ensemble). Le « pas évolutif » Urodéles-Anoures donne une signifieation phylogénétique a
I'indice d’encéphalisation. Toutefois, I'éeologie des Anoures est infiniment plus riehe que
eelle des Urodeles, done l'encéphalisation témoigne aussi d’une possibilité d’adaptation
a des niches éeologiques variées. Avee I’étude de 'encéphalisation pour chaque espéee,
nous avons cherehé a relier nos résultats aux données écologiques. Ainsi, les espéees d’une
famille (ou d’un rang taxinomique inférieur) exprimeraient une radiation adaptative que
nous avons tenté d’interpréter. Ce mode de raisonnement postule qu’il n’y a pas d’adapta-
tion écologique importante sans modifieation anatomique quantitative intégrée au niveau
eneéphalique, ee qui reste & démontrer. Par ailleurs, si une adaptation éeologique est reliée a
un eertain niveau d’encéphalisation, il est souvent diffieile de rendre eompte de I'intensité de
la liaison. Cependant, il nous est possible de justifier empiriquement le bien-fondé de notre
démarche. Considérons les espéces suivantes : Fuproctus montanus (Salamandridae), Rhya-
cotriton olympicus (Ambystomatidae) et Onychodactylus japonicus (Ilynobiidae); nous
remarquons leur niveau d’encéphalisation élevé, l'absence de poumons et l'identité de
niche écologique. Voila done établi un lien entre encéphalisation et éeologie (s. 1.) ; la eorré-
lation eutrc ’absence de poumons et I'habitat dans les ruisseaux de montagne a déja éte
soulignée par WiLper et Duxx (1920). Rappelons aussi Pimportance évolutive partienliére
qu’il convient de donner & Rhyacotriton olympicus en tant qu’ « Ambystomatidae type »
pouvant donner « souche » & la radiation adaptative des Plethodontidae. Ce point de vue
est partagé par Szarski (1964) : « Plethodontidae evidently lost the lungs when their eom-
mon aneestor lived in cold and agitated water. Recent Rhyacotriton ean be regarded as pur-
suing at present a parallel evolutionary eourse. » Une tendance au fouissage s’aeeompagne
d’un niveau d’eneéphalisation bas, ¢’est le eas de Batrachoseps attenuatus (Plethodontidae),

297, 3
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Ambystoma texanum (Ambystomatidae) et Hynobius nebulosus (Hynobiidae). Nous ne
pensons pas, cependant, qu'il convienne d’établir un lien exclusif entre niveau d’encépha-
lisation et écologie ; il s’agit de rapprochements qui mériteraient d’autres justifications
(que nous fournirons), méme si certains de nos résultats font figure de conclusion. 1l est
probable que le « poids » du passé évolutif des espéces intervient pour une part dans le niveau
d’encéphalisation et, si les modalités écologiques dominent parfois, la valeur de I'indice
d’encéphalisation est composite. Il en résulte une géne dans I'interprétation des résultats
et, & cc propos, les Salamandridae fournissent un bon exemple car il est difficile d’opérer
un découpage de la famille & partir de l'indice d’encéphalisation. En revanche, chez les
Plethodontidae, il est plus aisé de suivre les lignées évolutives.

La recherche du niveau d’encéphalisation des Urodéles constitue une étape préalable
a I'étude plus approfondie de la variation quantitative de diverses structures cérébrales,
c’est cette voie d’'investigation que nous avons déja abordée (Tmireav, 1975 b) et que nous
allons poursuivre.
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